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Influence of wind on the foraging behaviour of a guild of arboreal insectivorous birds.- This work 
was carried away in a subalpine coniferous forest in Central Spain. Wind shifts the birds to the soil 
and to the lower and inner parts of the pine. Analyzing the use of space by means of Principal Com- 
ponent Analysisit has been found that species change more in the vertical axis of the forest (heights 
and soil; PC2) than on the horizontal component of the tree (trunk vs. foliage; PC1). The situation 
of species in PC1 and PC2 without wind explains the 97,4% of the shifts observed (r = 0,987, p < 
0,05), although the situation in the vertical axisof the pine is the main responsible of these changes. 
The higher and outer the position of species in the tree without wind is, the bigger the shifts are. 
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A pesar de los numerosos estudios sobre el 
uso del espacio en aves forestales, todavía son 
escasos los que analizan la influencia de los 
cuatro factores físicos ambientales principa- 
les (tempefatura del aire, radiación solar, hu- 
medad y velocidad del viento; PORTER & GA- 
TES, 1969) que determinan el espacio vital de 
estos organismos (GRUBB, 1975, 1977, 1978; 
ALATALO & ALATALO, 1979: ALATALO, 
1982a; COLLINS & BRIFFA, 1983; CARRASCAL, 
1984). 
Respecto a la influencia que ejerce el vien- 
to en el comportamiento de búsqueda del ali- 
mento hay que destacar los trabajos efectua- 
dos con charranes (BENGTSON, 1966; DUNN, 
1973; TAYLOR, 1983), limícolas (EVANS, 
1976; GOSS-CUSTARD, 1976; WISHART & SEA- 
LY, 1980: DUGAN et al., 1981 y PIENKOWSKI, 
1983 entre otros) , Cernícalo vulgar (VILLA- 
GE, 1983) y paseriformes forestales (GRUBB, 
1975,1978). Todos estos estudios han puesto 
de manifiesto cambios en el uso del espacio 
(métodos de búsqueda y captura del alimen- 
to, porciones del medio utilizadas) y una dis- 
minución en las tasas de intentos de capturas 
al aumentar la velocidad del viento, lo cual ha 
sido interpretado en el sentido de que el vien- 
to actúa negativamente sobre las aves, ya que 
provoca una utilización menos eficiente de 
los recursos, dificultando por tanto la captura 
del alimento. 
En este trabajo se analizará la influencia 
del viento sobre el uso del espacio en un gru- 
po de aves forestales que buscan el alimento 
fundamentalmente en los árboles, tratando 
de contestar a las siguientes cuestiones: 
- ¿son los desplazamientos de la misma 
magnitud en todas las especies?, ¿en qué ejes 
del nicho se dan los mayores? 
- ¿qué hechos determinan la magnitud de 
tales cambios? 
MATERIAL Y MÉTODOS 
El área de estudio se situa en un bosque sub- 
alpino de Pinus sylvestris a 1700-1850 
m.s.n.m. en la vertiente septentrional de la 
Sierra de Guadarrama en las cercanías del 
monte Siete Picos (40° 40' N 4" 08' W). El pi- 
nar estudiado, sometido a explotación fores- 
tal (entre-saca de árboles muy grandes por ro- 
tación eri turno largo), está constituido por 
pinos de más de 150 anos. La altura media del 
arbolado es de 18 m, la densidad unos 200 pi- 
noslha y la cobertura de arbustos (Juniperus 
communis nana fundamentalmente) un 5% 
(ver CARRASCAL, 1984, para más detalles). 
Los muestreos se llevaron a cabo entre el 26 
de agosto y el 20 de octubre de 1983. 
De todas las especies presentes en el bos- 
que en estas fechas, se han considerado las 
pertenecientes al gremio (ROOT, 1967) de los 
rebuscadores superficiales de los árboles (CA- 
RRASCAL, 1984): Regulus regulus, Parus ater, 
P. cristatus, Certhia brachydactyla y Sitta eu- 
ropaea. 
El uso del espacio se estudió tomando 
muestras a intervalos de 30 segundos (véase 
CARRASCAL, 1983 y MORRISON, 1984, para un 
análisis de las ventajas de este sistema de 
toma de datos). El número de muestras por 
individuo nunca fue superior a seis, conside- 
rándose un máximo de tres por ave y árbol. El 
espacio se compartimentó en siete sustratos 
(suelo, arbustos, aire, tronco, ramas de más 
de 1 cm de 0, ramas con menos de 1 cm de 0 
desprovistas de acículas) y cinco alturas den- 
tro del pino (a intervalos de 4 m). Los datos 
de cada especie se agruparon en tres dimen- 
siones (grupos de categorías): macrosustratos 
(suelo, arbustos, aire y pino), sustratos del 
pino (tronco, ramas, ramitas y acículas), altu- 
ras (cinco alturas a intervalos de 4 m). 
Se han distinguido dos situaciones en rela- 
ción con la velocidad del viento: viento en cal- 
ma (velocidad del aire menor de 0,2 d s )  y 
viento fuerte racheado (X = 2,01 mls, o = 
1,49, n = 42). La velocidad del aire se midió 
con un anemómetro portátil a 2 m sobre el 
suelo, siguiendo el método utilizado por 
GRUBB (1975). 
En el análisis estadístico de los datos se ha 
utilizado el test de la G con la corrección de 
continuidad y el análisis de correlación (SO- 
KAL & ROHLF, 1979; CALVO, 1982). 
En el estudio de los datos del uso del espa- 
cio se ha empleado el análisis de las compo- 
nentes principales (PCA; NIE et al., 1975; 
BHATTACHARYYA, 1981) mediante la aplica- 
ción del método centroide (CALVO, 1982). 
Tabla 1. Uso porcentual de Macrosustratos y Sustratos del pino con viento (V) y sin viento (NV), y resultados de 
los tests de la G comparando ambas distribuciones: n. Número de muestras; S. Suelo; U. Arbustos; A. Aire; P. 
Pino. T. Tronco; B. Ramas > 1 cmde 0;TW: Ramas < 1 cmde O;N. Acículas; * * *  p < 0,001; * *  p < 0,Ol; * p < 
0,05; ns. No significativa; -. Test no efectuado. 
Percentage use of Macrosubstrates (S, U, A, P) and treeparts (T.  B, TW, N) with (V) and without (NV) wind, 
and results of G-tests comparing both distributions: n. Number of records (at 30-s intervals); S. Ground; 
U .  Bushes; A .  Air; P. Pine. T. Trunk; B. Branches > 1 cm in 0 ;  TW: Branches < 1 cm in 0 (twigs); N. Needles; 
* * *  p < 0.001; * *  p < 0.01; * p < 0.05; ns. Non significant. 
Esoecie n S U A P  T B T W  N 
Parus ater NV 318 O 4 3 92 ***  2 7 28 64 V 120 30 5 5 60 6 15 35 44** 
Parus cristahts NV 83 O O O 1 0 0 t r r  0 4 2 5 5  3 V 62 35 O 3 61 O 24 71 23"' 
Regulus regulus NV 70 O O 9 91 O 2 78 20 V 34 3 9 O 88 O O 77 23"' 
Sitta europaea NV 98 9 O O 91 V 89 10 O 2 88 78 22 O 
NV 79 1 O O 99 
4 l :*** 
Certhia brachydactyla V 30 O O O 100 - v: '0 :ns 
% 
Fig. 1. Uso porcentual de 
Macrosustratos y Sustratos 
del Pino con viento (m) y 
sin viento (O) y resultados 
de los tests de la G. Bajo el 
nombre de las especies el 
número de muestras sin 
viento (izquierda) y con 
viento (derecha). S. Suelo; 
U. Arbustos; A. Aire; P. 
Pino. T. Tronco; B. Ramas 
> 1 cm de 0 ;  Tw. Ramas < 
cm de 0 ;  N. Acículas; ***p 
< 0,001; **p < 0,Ol; ns. No 
significativa; - test no efec- 
tuado. 
Percentage use macro- 
substrates ("Macrosustra- 
tos") and treeparts ("Sustra- 
tos delpino") with (m) and 
without wind (0) and re- 
sults of G-tests comparing 
both distributions. Number 
of records (a 30-s ihtervals) 
with (right) and without 
(left) wind. S. Ground; U .  
Bushes; A .  Air; P. Pine. T. 
Trunk; B. Branches > 1 cm 
in 0 ;  Tw. Branches < 1 cm 
in 0 ;  N. Needles. ***p < 
0,001, **p < 0,Ol; ns. Non 
significant; - not tested. 
Con el fin de sintetizar y simplificar en mayor RESULTADOS 
medida la solución factorial inicial se han ro- 
tado los factores mediante el procedimiento En la tabla l (fig. l) se muestra el uso de ma- 
Varimax. Los cálculos se han efectuado con crosustratos y sustratos del pino por las espe- 
los programas ACPC, ACPCFS y VARI- cies en las dos situaciones ambientales, y en la 
MAX (L.M. Carrascal). Sólo se han conside- tabla 2 (fig. 2) se dan las distribuciones en al- 
rado los factores con autovalores > 1. turas dentro del árbol. 
Con el propósito de obtener la semejanza Atendiendo a los resultados de los tests de 
global en la utilización del espacio, conside- la G se obtiene que Parus ater y P. cristatus 
rando simultáneamente las tres dimensiones, presentan fuertes desplazamientos en el uso 
se obtuvieron las distancias euclídeas a partir de macrosustratos, disminuyendo el empleo 
de la matriz de uso del espacio por las cinco del árbol y pasando a utilizar con mayor in- 
especies en las dos situaciones ambientales, tensidad el suelo. Por el contrario R. regulus, 
con los datos de cada una de las 13 variables Sitta europaea y Certhia brachydactyla no ma- 
estandarizados a x = O y o = l. nifiestan cambios significativos. Por otro 
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lado, en lo referente al empleo de los sustra- 
tos del pino, P. ater se desplaza de las acículas 
a porciones más internas de la copa del árbol, 
pasando S.  europaea a explotar con mayor in- 
tensidad los troncos disminuyendo el uso de 
las ramas gruesas. Las restantes especies no 
muestran cambios significativos en esta di- 
mensión. Respecto a la distribución en altu- 
ras dentro del pino, todas las aves cambian 
significativamente desplazándose a las por- 
ciones más inferiores de los árboles. 
Aplicando el análisis de las componentes 
principales a la matriz de uso del espacio en 
las dos situaciones ambientales (12 catego- 
rías, que excluyen P, por cinco especies en 
dos condiciones ambientales) se han obteni- 
do cuatro factores que en conjunto explican 
el 85,7% de la varianza inicial. El primero 
(PC1) es un factor "situación en el eje hori- 
zontal del pino", ya que opone el uso del tron- 
co al de las ramitas y acículas, asociando a es- 
tos últimos sustratos el empleo de los arbus- 
tos. PC2 constituye un factor "situación en el 
Fig. 2. Uso porcentual de las alturas del pino con (de- 
recha) y sin (izquierda) viento y resultados de los tests 
de la G comparando ambas distribuciones. 
Percentage use of tree heights with (right) and 




Tabla 2. Uso porcentual de las alturas del pino con viento (V) y sin viento (NV), y resultados de los tests de la G 
comparando ambas distribuciones: H1, H2, H3, H4, H5. Intervalos de alturas (0-4 m, 4-8 m, 8-12 m, 12-16 m, 
más de 16 m). 
Percentage use of tree heights with (V)  and without (NV) wind, and results of G-tests comparing both distribu- 
tions: HI, H2, H3, H4, H5. Height intervals (0-4 m,  4-8 m,  8-12 m, 12-16 m, more than 16 m). 
Especie H1 H2 H3 H4 H4 G-test 
Parus ater NV 7 7 15 25 V 30 39 13 14 4: p<O,OOl 
Parus cristatus NV 5 10 13 41 V 34 23 15 13 31 p<O,OOl 15 
Regulus regulus NV O 7 13 23 V 31 44 13 13 p<O,OOl 
Sitta europaea NV 38 13 13 13 V 55 34 8 2 2; p<O,OOl 
Certhia brachydactyla NV 17 37 27 17 3 V 60 10 30 O o p<O,OOl 
eje vertical del pino" que enfrenta el empleo 
del suelo y las porciones inferiores del árbol a 
las superiores. Por último, el tercer (PC3) y 
cuarto (PC4) factor definen el uso de las ra- 
mas gruesas y el aire respectivamente (ver ta- 
bla 3). 
Como ya han indicado algunos autores 
(CARR.~SCAL & TELLER~A, 1985 y referencias 
allí dadas) estos factores multivariantes pro- 
porcionan una aproximación a las componen- 
tes que configuran el nicho multidimensional 
espacial de las especies (en el sentido de Hut- 
chinson, 1957 en PIANKA, 1982). Este hecho 
permite estudiar analíticamente los cambios 
en el uso del espacio dentro de los ejes del ni- 
cho más importante en este tipo de paserifor- 
mes (rebuscadores del follaje arbóreo). Con- 
Tabla 3. Resultado del análisis de las componentes 
principales con los datos del uso del espacio de las cin- 
co especies en las dos situaciones ambientales; se indi- 
can las correlaciones entre las variables y los factores 
significativos a p < 0,05: AV. autovalor; % 02. Por- 
centaje de la varianza explicado por cada factor; H1, 
H2, H3, H4, H5. Intervalos de alturas (0-4 m, 4-8 m, 
8-12 m, 12-16 m, más de 16 m). Ver la tabla 1 para 
otros símbolos. 
Results of Principal Component Analysis (PCA) 
on the data of foraging behaviour offive species in two 
weather situations (with and without wind); correla- 
tions between each variable (foraging category) and 
factor a tp  < 0.05 are shown. % 02. Percentageof total 
variance accounted for by each factor; AV. Eigenva- 
lue; H l ,  H2, H3, H4, H5. 'Height intervals (0-4 m, 4-8 
m, 8-12 m,  12-16 m, more than 16 m) .  See table 1 for 
other symbols. 
Fig. 3. Distancias euclídeas entre la situación de cada 
especie con viento y sin viento en PCl y PC2: RR. Re- 
gulus regulus; PA. Parus ater; PC. P. cristatus; SE. 
Sitta europaea; C B .  Certhia brachydactyla. 
Euclidean distantes between the situation of every 
species with and without wind in PCl and PC2. 
siderando el elevado porcentaje de varianza 
explicado por PC1 y PC2 (57,7%) y su cons- 
tancia como ejes del nicho en muy diferentes 
comunidades de aves insectívoras forestales 
(CARRASCAL & TELLER~A, 1985), el análisis 
que a continuación se efectúa se restringe a 
estos dos factores. 
E n  la tabla 4 pueden verse las diferencias 
intraespecíficas en el uso del espacio debidas 
al viento en el eje horizontal (PC1) y vertical 
(PC2) del pino (medidas mediante la distan- 
cia, en cada factor, entre la situación de cada 
especie con viento y sin viento). Parus ater, 
R. regulus, P.  cristatus y Sitta europaea mues- 
tran mayores desplazamientos en el eje verti- 
cal (alturas) que en el horizontal (sustratos) 
del pino, mientras que por el contrario C. 
brachydactyla (la especie que con diferencia 
presenta una utilización del espacio más cons- 
tante) cambia en mayor medida en el eje hori- 
zontal del árbol. Globalmente los desplaza- 
mientos en PC1 son mayores que los que se 
producen en PC2 (ver valores medios de las 
distancias en la tabla 4) (figs. 3,4).  
En la tabla 3 se muestran las diferencias 
Tabla 4. Situación de las especies cuando no hace viento (NV) en PC1 y PC2. Diferencia entre la situación de 
cada especie, en PC1 (DFl) y PC2 (DFZ?), con viento y sin viento. DIS. Diferencias globales en el uso del espacio 
debidas al viento (medidas mediante la distanciaeuclídea; ver Material y Métodos); X. Media. 
Situation of the species without wind (NV) in PCI and PC2. Difference between the position of every species 
with and without wind in PCI (DFI) and PC2 (D-E). DIS. Global difference in the use of space caused by wind 
(euclidean distante; see Material and Methods); X .  Mean. 
Especie DIS PC1 PC2 DF1 DF2 
Parus ater 
Parus cristatus 
Regulus regulus 5,7 0,68 1,48 0,28 2,16 
Sitta europaea 3 ,o 4 , 7 6  0,31 0,35 1,44 
Certhia brachydactyla 3 2  -1,35 O ,48 0,48 0,16 
- 
X - - - 0,55 1,62 
DIS 
1 r =0,886* 
1 
I I I 1 
-1 O aire 
tronco - PCI -i c 'cu l is  iriustoo 
sualo -PC2 
-altura an al pino 
Fig. 4.  Relación entre diferencias globales en el uso 
del espacio debidas al viento y la situación de las espe- 
cies en PCl y PC2 sin viento. Véase figura 3 para abre- 
viaciones. 
Relationship between global differences in the use 
of space caused by wind (euclidean distantes; see Ma- 
terial y Métodos) and the situation of species in PCI 








Fig. 5. Amplitud de nicho de las especies con viento 
(exp H;) y sin viento (exp HAv). Ver figura 3 para 
abreviaciones. 
Niche breadth of species with wind (exp H;) and 
without wind (exp HA,) in the use macrosubstrates, 
tree parts and tree heights. See figures 1 and 2 for fora- 
ging categories of each niche dimension, and figure 3 
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Fig. 6. Dendrogramas de	 lo
afinidad en el uso del espa-
cio: FT. Solapamiento me-
dio; NV. Sin viento; V. Con
viento; r. Correlación entre
hemimatrices de solapa-	 50
miento; Tx . Valor de la T de
Wilcoxon obtenido al com-




interspecific affinities in the
use of space: FT. Mean
overlap; NV. Without wind;
V. With wind; r. Correlation
between overlap hemi-
matrixs (n-=10 in the three
cases); Tx. Value of Wilco-
xon T-test obtained on com-
paring overlap hemimatrixs
(n = 10 in the three tests).
See figure 3 for species ab-
breviations.
globales en el uso del espacio considerando
las tres dimensiones, así como la situación de
cada pdjaro en los dos primeros factores
cuando no hace viento ("uso normal"). Am-
bas componentes se correlacionan significati-
vamente con las distancias (diferencias en el
uso del espacio), de manera que cuanto mas
utiliza una especie las porciones distales y su-
periores del pino, mayores desplazamientos
presenta (PC1: r = 0,886, p < 0,05; PC2: r =
0,983, p < 0,01; n = 5 en las dos correlacio-
nes). Efectuando un anàlisis de correlación
parcial se obtiene que la relación entre des-
plazamientos debidos al viento y situación en
PC1 (sustratos) excluyendo el efecto de PC2








(alturas) no es significativa (r = 0,491, n = 5,
ns.). Esto se debe a que, aunque PC1 y PC2
son independientes al considerar las cinco es-
pecies estan correlacionadas cuando no hace
viento (r = 0,853, n = 5, p < 0,05). Por el con-
trario PC1 y PC2 no estan relacionadas signi-
ficativamente cuando hace viento (r = –
0,366, n = 5, ns.). En conjunto, la situación
de las especies cuando no hace viento en los
ejes vertical y horizontal del medio (uso del
espacio en condiciones "normales") explica
el 97,4% de la varianza observada en los des-
plazamientos debidos a condiciones desfavo-
rables (viento; jr1 = 0,987, n = 5, 3 varia-
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Fig. 7.  Dendrogramas de afinidad global en el uso del 
espacio o b t e n i d ~ a  partir de distancias euclídeas in- 
terespecíflcas: DIS. Distancia euclídea media. Para 
abreviaciones ver figuras 3 y 6 .  
D e r o g r a m s  showing overall interspecific affini- 
ties: DZS. Mean euclidean distance. See figures 3 and 6 
for abbreviations. 
Los resultados aportados en este trabajo 
coinciden, en líneas generales, con los de 
GRUBB (1975) en el sentido de que el viento 
desplaza a las aves hacia porciones del árbol 
más inferiores e internas. Además, y como 
consecuencia de la ausencia de nieve sobre el 
suelo en la época de estudio (en el trabajo de 
GRUBB, 1975 la nieve cubría este sustrato), 
las aves pasan a utilizarlo con mayor intensi- 
dad. 
Los cambios en el uso del espacio y su 
magnitud no son los mismos para todas las es- 
pecies. Así, R. regulus, Sitta europaea y Cert- 
hia brachydactyla no explotan en mayor me- 
dida el suelo cuando hace viento, lo cual debe 
estar relacionado con su potencial adaptativo 
teniendo en cuenta su morfología y biometría 
(Carrascal, 1987 y KARR & JAMES, 1975, en- 
tre otros, para un análisis ecomorfológico). 
Por otro lado, las especies que buscan prefe- 
rentemente en las porciones superiores y dis- 
tales de las copas de los pinos presentan ma- 
yores desplazamientos que las que se mueven 
por el tronco y las partes inferiores del árbol. 
El hecho de que los cambios observados en el 
uso global del espacio sean explicados en un 
97% por el empleo del medio cuando no hace 
viento, indica que dichos cambios son el re- 
sultado de las características intrínsecas del 
comportamiento de búsqueda del alimento 
de cada especie, no siendo necesario recurrir 
a explicaciones que tengan en cuenta fenóme- 
nos competitivos o productivos. Por lo tanto, 
el nicho fundamental de cada especie (HUT- 
CHINSON, 1957), además de ilustrar el hiper- 
volumen ambiental utilizado, resultado de la 
suma de diferentes situaciones competitivas y 
productivas, refleja la respuesta a distintas 
condiciones físicas ambientales. En conse- 
cuencia, el nicho efectivo (HUTCHINSON, 
1957) ilustra otros hechos de la biología de 
cada especie aparte de la competencia inte- 
respecífica, con lo que engloba otros "volú- 
menes" no precompetitivos o preinteracti- 
VOS. 
El motivo de que los cambios en el uso de 
alturas sean mayores que los que se producen 
en los sustratos del pino, y que la cuantía de 
los desplazamientos no esté relacionada con 
el empleo de los sustratos del árbol si se exclu- 
ye el efecto indirecto de las alturas, debe ve- 
nir determinado por el hecho de que las adap- 
taciones morfológicas y de comportamiento 
han de efectuarse en el sentido de una mayor 
eficacia en la explotación de un espectro limi- 
tado de recursos (como es el caso de los sus- 
tratos), y no a lo largo de una dimensión que 
incluya una gran variedad de estos (en el caso 
de las alturas un mismo intervalo del pino in- 
cluye a todos sus sustratos: tronco, ramas, 
acículas; MACARTHUR, 1972, MORSE, 1978, 
ALATALO, 1982b, CARRASCAL & TELLER~A, 
1985 y CARRASCAL, 1987 dan argumentacio- 
nes similares). 
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